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—. BAUER BS A 


古老 裸子 植物 银杏 Ginkgo biloba L. 属于 银杏 科 植 物 现存 的 唯一 代表 。 一 般 形态 
为 : 落叶 乔木 ， 木 材 为 密 木 型 ， 有 长 梳 和 短 枝 。 时 为 单 叶 扇形 ， 先 端 深 裂 或 浅 裂 ， 具 
二 又 分 岐 式 叶脉 ， 叶 在 长 枝 上 螺旋 状 着 生 ， EARLI E EERI REPRE AL 
枝 上 有 着 生 小 孢子 叶 的 结构 ; 肉 性 可 育 短 梳 上 有 着 生 胚 珠 结构 。 雄性 小 孢子 叶 球 柔 黄 
花序 状 ， 镀 生 在 短 枝 上 ， 每 个 小 孢子 叶 球 具 一 主轴 ， 轴 上 螺旋 状 着 生 多 数 小 钨 子叶 ; 每 
个 小 钨 子叶 具 一 长 柄 ， 长 柄 先端 稍 膨胀 ， 着 生 2 个 ( 偶 多 个 ) 小 孢子 哥 ， 正 常 小 犯 子叶 结 
构 与 被 子 植物 中 常见 的 雄蕊 式样 极为 相似 ; 小 孢子 为 长 椭圆 球形 ， 具 单 沟 ， 雄 性 生 将 细 
WAWE. 银杏 大 孢子 叶 球 的 描述 比较 困难 ， 一 般 描述 为 可 育 短 枝 上 有 数 个 着 生 胚珠 
的 结构 ， 该 结构 为 从 可 育 短 梳 上 鳞 状 叶 叶 腋生 出 的 一 个 长 柄 ， 柄 先端 二 分 又， 每 分 又 先 
端 各 着 生 一 枚 直 生 胚珠 ， 胚珠 基部 有 呈 环 状 增 厚 的 珠 领 (collan) ; 一 般 每 个 着 生 胚 珠 的 
结构 仅 有 一 枚 胚珠 发 育成 种 子 ， A 2 个 以 上 发 育 的 情况 。 种 皮 外 层 肉 质 化 ， 种 子 基 
部 有 肉质 假 种 皮 ( 珠 领 ) 。 

尽管 在 某 些 文献 中 把 银杏 着 生 胚珠 的 这 一 结构 称 之 为 相当 于 其 它 裸子 植物 球 果 简 化 
形式 的 大 孢子 叶 球 (Coulter and Chamberlain 1917, p. 195; Takhatajan 1956, p. 323; 
Vasishta 1983, p.203), 或 较 含糊 地 把 这 一 结构 称 为 银杏 的 花 (Eichler 1889; Fujii 1896; 
Seward and Gowan 1900; Seward 1919; Pilger 1926; Goebel 1933, p. 1745, fig. 1844; 
Zimmermann 1959; Scott 1962, p. 384; tka. RW 1965, p. 269; AB. BIW 
国 1978; Von Denffer et al. 1983, p- 776) ， 但 对 其 形态 学 本 质 很 有 争议 。 如 : 有 人 把 
这 一 结构 笔 统 地 称 为 银杏 的 着 生 胚 珠 结构 ( ovuliferous structure) ， 也 有 人 称 做 肉 性 生殖 
器 官 或 使 用 其 他 的 各 种 名 称 (Mclean and Ivimey—Cook 1953; Gifford and Foster 1974, 
1988, p. 391; Page 1989, p. 288; Rendle 1930). 在 银杏 肉 性 生殖 器 官 形态 学 本 质 的 争 
论 中 ， 比 较 有 代表 性 的 意见 有 3 种 : 

1， 肝 性 说 。 以 Van Tieghem (refer to Rendle 1930) 为 代表 ， 认为 整个 着 生 胚 珠 结 
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构 在 形态 上 相当 于 一 个 大 孢子 叶 ， 下 部 的 长 柄 即 为 叶柄 ， 长 柄 先端 的 分 叉 代 表 一 枚 退化 
大 孢子 叶 的 两 个 裂片 ， 珠 领 为 残存 的 假 种 皮 。 问题 在 于 ， 如 果 整 个 结构 相当 于 一 个 大 
孢子 叶 ， 则 该 大 孢子 叶 生 于 鲜 状 叶 叶 腋 在 形态 学 上 是 无 法 解释 的 ， 叶 腋 只 能 发 出 芽 ， 即 
枝 性 器 官 ; 同时 ， 解 剖 构 造 的 研究 也 表明 ， 该 结实 结构 长 柄 中 维 管束 的 结构 也 不 同 于 有 
背 腹 面 的 正常 叶柄 结构 (Fujii 1896; Seward and Gowan 1900; Pilger 1926, p. 102, fig. 98; 
Zimmermann 1959, p. 406, Abb. 229), Fujii(1896) 的 研究 也 表明 该 柄 中 维 管束 数目 系 随 
着 上 部 胚珠 发 育 数目 而 变化 。 另外 ，Pankow 和 Sothman 1967 年 (refer to Gifford and 
Foster 1988) 关于 珠 领 个 体 发 育 的 研究 也 说 明 这 种 结构 是 伴随 着 胚珠 的 发 育 而 逐渐 生长 
的 ， 珠 领 中 没有 维 管束 的 分 布 。 上 述 事实 说 明珠 领 这 一 结构 作为 大 孢子 叶 的 叶 性 残迹 
是 不 可 信 的 。 它 可 能 为 残存 的 的 假 种 皮 ， 尽 管 把 银杏 着 生 胚珠 结构 在 形态 上 理解 为 一 
个 大 孢子 叶 的 观点 ， 目 前 已 不 为 人 们 接受 ， 但 Van Tieghem 把 珠 领 理解 为 残存 的 次 生 
假 种 皮 的 观点 却 仍 不 失 其 价值 。 

2， 轴 性 说 。 许多 早期 研究 人 员 已 经 认识 到 银杏 着 生 胚珠 的 这 一 结构 具有 轴 ( 枝 ) 的 
性 质 (Coulter and Chamberlain 1917; Seward and Gowan 1900; Rendle 1930; Mclean and 
Ivimey—Cook 1953, p. 738), ， 即 为 鳞 状 苞 片 叶腋 发 出 的 次 级 可 育 枝 。 但 对 其 轴 性 的 解 
说 方面 有 分 歧 。 一 种 观点 认为 这 个 着 生 胚 珠 结构 代表 着 一 种 复 系 的 次 级 轴 ， 以 1897 年 
Strasburger 提出 的 观点 为 代表 (refer to Rendle 1930) ， 认 为 长 柄 先端 两 个 着 生 胚珠 的 分 
枝 代 表 着 2 打 花 ( 即 两 个 次 次 级 轴 ) ; 另 一 种 观点 认为 该 结构 在 形态 学 上 相当 单 系 的 次 级 
轴 ， 每 个 胚珠 相当 于 花 的 一 个 心 皮 。 后 一 种 观点 早期 的 代表 为 Cdlakovsky， Eichler 等 
(refer to Coulter and Chamberlain 1917; Rendle 1930), 认为 该 结构 中 每 个 胚珠 代表 着 
一 枚 生 有 胚珠 的 大 孢子 叶 ， 所 有 的 胚珠 共同 构成 相当 于 一 朵 花 的 结构 (无 次 次 级 轴 )。 
该 轴 性 ( 枝 性 ) 结 构 上 的 叶 性 部 分 的 代表 或 残迹 是 什么 ? 至 今 仍 有 很 大 争议 。 Fujii 
(1896), Seward and Gowan (1900), 和 Emberger (refer to Zimmermann 1956) 等 学 者 根据 
崎 形 生殖 器 官 的 研究 ， 认 为 银杏 着 生 胚 珠 结构 所 具有 的 长 柄 在 形态 学 本 质 上 为 腋生 的 枝 
(次 级 轴 )， 长 柄 代表 次 级 轴 性 结构 ， 并 在 异常 发 育 情况 下 有 芽 出 现 (图 1: 2, 5); 珠 领 
代表 着 原初 性 的 心 皮 (大 孢子 叶 ) ， 而 珠 领 向 下 的 伸延 部 分 (长 柄 上 部 的 分 枝 ) 则 代表 大 匈 
子叶 的 柄 ， 也 即 认为 次 级 轴 上 一 般 保 留 有 两 枚 着 生 胚 珠 的 大 孢子 叶 。 目前 ， 一 般 认 为 
整个 结实 结构 为 一 个 大 孢子 叶 球 的 观点 ， 基 本 上 来 源 于 此 。 但 在 大 多 数 异常 的 叶 生 胚 
珠 情况 下 ， 珠 领 仍然 存在 (Fuijii 1896, pl 1-1; Seward and Gowan 1900, p. 125, 126, 
pl. X-61; 马 丰 山 ， 李 建 秀 1991, p. 188, fig. 1 —5B) ( 见 图 1: 3, 4) ， 因 此 对 银杏 着 
生 胚 珠 结构 的 形态 学 解说 方面 仍 有 很 大 的 问题 。 同时 ， 象 Fuji (1896) 等 学 者 那样 把 银杏 
肉 株 可 育 短 校 上 每 个 着 生 胚 珠 结构 都 理解 为 单 系 的 大 孢子 叶 球 结构 ， 并 认为 与 苏铁 类 的 大 
孢子 叶 球 同 源 的 观点 也 是 极为 可 疑 的 ， 因 为 倘若 如 此 ， 银 杏 肉 性 生殖 器 官 的 式样 则 在 现 
存 裸子 植物 中 就 几乎 为 最 简化 和 特 化 的 类 型 ， 这 与 银杏 具有 很 多 原始 性 状 ， 并 在 生殖 方 
面 代表 着 陆 生 植物 早期 起 源 阶段 的 结论 (Eames 1955) 是 矛盾 的 ， 也 得 不 到 解剖 学 、 发 
育 形态 学 、 畸 形 学 和 十 植物 学 等 方面 证 据 的 支持 。 

3， 轴 生 胚 珠 说 。 由 于 次 级 轴 上 叶 性 部 分 的 疑难 问题 ， 使 有 些 学 者 考虑 银杏 的 胚珠 





Fig 1 
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1. Female strobilus with secondary vegetabtive shoot (Drawn by Zhang Tai—li, from the specimen colleoted 
from Fangxian County, Hubei(K. M. Liou 9015, deposited at PE). 

2 Modified seed scale and seed—scale complex (from Zimmermann 1956, p403, Abb. 227—E). 

3, Modified leaf with two seeds (from Zimmermann 1956, p. 403, Abb. 227~F). 

4. Modified female strobilus (from Fujii 18%. p.l. 1-3). 

5. Modified seed—scale complex, showing the bud on it (from Fujii 18%, pl. 1—1). 

6. The reproductive organs of Tricopitys (from Meyen 1984, p. 45, fig. 13-6). 
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是 直接 着 生 在 次 级 轴 上 ， 即 轴 生 胚珠 (Meyen 1984, p61, 1987, p. 13] 一 140; Gifford and 
Foster 1988)。 这 种 观点 可 以 用 顶 枝 理论 (Wilkson 1953; Mclean and Jvimey 一 Cook 1956; 
Zimmermann 1956) 很 方便 地 进行 解说 ， 也 可 找到 一 些 类 似 的 化 石材 料 说 明 ( 图 16)， 但 
无 法 解释 经 常 出 现 的 叶 生 胚珠 现象 。 

试图 从 古 植物 材料 中 找到 银杏 生殖 器 官 形 态 学 本 质 和 演化 过 程 的 证 据 的 努力 并 不 十 
分 成 功 。 类 银 查 的 化 石 记录 在 中 生 代 很 多 并 可 追溯 至 古生代 (Seward and Gowan 1900, 
Seward 1919; 斯 行 键 1953; Zimmermann 1956; Scott 1962， 斯 行 键 ， 李 星 学 1963; 
Bierhorst 1971, p. 426;“ 中 国 古 生 代 植物 "编写 组 ，1974; Vasishta 1983; Thomas and Spicer 
1985; Weislo— Luraniec 1989)， 但 化 石材 料 绝 大 多 数 为 叶 的 化 石 ， 一 般 仅 根据 叶 的 外 部 
形态 、 分 裂 的 式样 和 程度 、 脉 序 及 表皮 特征 等 ， 把 这 些 化 石 植物 归 为 银杏 类 ， 而 且 大 多 
数 古 化 石 植物 与 现代 银杏 的 关系 也 并 不 是 十 分 肯定 ， 甚 至 其 归属 都 是 可 疑 的 。 目前 ， 
一 般 认为 最 早 最 接近 银杏 祖先 的 化 石 植物 为 古生代 二 BOE PALE Ry Trichopitys 
(refer to Seward 1919; Taylor 1981, p. 412; Vasishta 1983; Gifford and Foster 1988; 
Archangelsky and Cuneo 1990) ( 见 图 1: 6)， 但 这 种 化 石 植 物 与 现代 银杏 比较 形态 差异 
很 大 。 在 营养 孢子 体 ( vegetative sporophyte) 性 状 方面 ， 这 种 化 石 植物 没有 短 枝 结 构 ， 
同时 其 叶 性 器 官 也 十 分 可 疑 ( 斯 行 键 ， 李 星 学 1963; Meyen 1987); 在 生殖 器 官 性 状 上 的 
差异 更 大 ， 化 石 证 据 中 可 以 见 到 这 种 植物 的 胚珠 是 倒 生 在 小 枝 的 顶端 ， 整 个 生殖 器 官 
为 一 个 近 羽 状 分 枝 的 结实 枝 cladosperm (Meyen 1987). 这 种 枝 生 胚珠 与 银 查 的 叶 生 上 胚 
珠 之 间 的 联系 目前 难以 推测 。 银杏 与 裸子 植物 中 其 它 以 单个 或 少数 种 子 结实 ， 并 不 形 
成 典型 球 果 的 类 群 一 样 ， 几 乎 找 不 到 与 营养 器 官 相关 的 生殖 器 官 的 化 石 。 因此 ， 大 部 
分 化 石 植物 主要 基于 叶 部 性 状 与 现代 银 可 建立 的 联系 多 为 推测 性 和 不 确定 的 (斯 行 键 ， 
李 星 学 1963, p. 219; \ Taylor 1981; Stewart 1983; Meyen 1984). 

LRT RATHER PE ERN, AEE RT Ae Ek 
清楚 。 近代 的 研究 人 员 多 把 目光 放 在 更 微观 性 状 的 研究 方面 ， 而 多 少 忽略 了 器 官 形态 
学 本 质 及 发 育 的 研究 。 植物 的 器 官 形态 及 发 育 既是 内 部 遗传 机 制 和 生理 生化 过 程 的 表 
达 ， 也 是 对 外 界 自然 环境 条 件 变化 适应 的 结果 。 只 有 深入 理解 植物 各 种 器 官 的 形态 学 
本 质 和 发 育 过 程 ， 才 能 更 深入 地 理解 植物 界 的 演化 适应 与 系统 发 育 。 Mt FA A i A 
深入 探讨 其 肉 性 生殖 器 官 的 形态 学 本 质 ， 不 但 对 于 确定 这 一 古老 类 群 的 系统 位 置 和 亲缘 
关系 很 有 意义 ， 也 有 助 于 对 其 它 裸子 植物 系统 发 育 的 理解 。 


二 、 银 杏 肉 性 生殖 器 官 形态 学 本 质 的 解说 


在 讨论 银杏 肉 性 生殖 器 官 本 质 以 前 ， 有 必要 先 简要 讨论 一 下 裸子 植物 大 孢子 叶 球 的 
形态 演化 问题 。 裸子 植物 肉 性 生殖 器 官 的 形态 结构 可 分 为 二 个 基本 类 型 ， 并 可 能 也 代 
表 了 裸子 植物 早期 分 化 的 两 个 演化 线 。 以 Cycas 为 代表 的 大 孢子 叶 球 为 主轴 上 直接 各 
式 着 生 可 育 大 孢子 叶 及 不 育 的 链 状 叶 (区 片 )， 换 言 之 ， 这 种 大 孢子 叶 球 是 -种 不 存在 任 
何 次 级 分 枝 的 单 系 变态 枝条 结构 ， 并 代表 着 裸子 植物 系统 发 育 中 的 一 条 演化 线 (refer to 
Coulter and Chamberlain 1917, Chamberlain 1935), 这 条 演化 线 可 称 之 为 苏铁 演化 
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线 (Cycas evolutionary line， 简 称 Cline). 其 它 裸子 植物 肉 性 生殖 器 官 则 是 一 种 复合 
的 变态 枝条 结构 ， 即 主轴 上 各 式 着 生 不 育 苞 片 ( 巷 鳞 ) ， 在 苞 片 腋 部 生 有 由 次 级 枝条 极度 
退化 和 变态 而 形成 的 着 生 胚珠 结构 (种 鳞 ) 。 关于 裸子 植物 大 孢子 叶 球形 态 本 质 争论 的 
焦点 集中 在 对 苞 鳞 和 种 鳞 形 态 学 本 质 的 解说 方面 ， 经 历 了 一 个 多 世纪 的 争论 之 后 (refer to 
Worsdell 1900; Coulter and Chamberlain 1917; Rendle 1930; Wilde 1944; Florin 1953; 
Mclean and Ivimey—Cook 1956; Gifford and Foster 1988), 目前 一 般 接 受 的 观 
点 是 由 上 一 世纪 中 期 由 Schleiden 和 Braun 提出 的 轴 性 学 说 ， 即 认为 苞 鳞 是 大 
孢子 叶 球 上 的 叶 性 器 官 ， 而 种 鳞 则 为 生 于 苞 鳞 叶腋 的 高 度 特 化 和 变态 的 次 级 
轴 性 结构 。 Florin (1939, 1950, 1953, 1954 and other publications; refer to Wilde 1944; 
Gifford and Foster 1988) 把 瞧 球 果 ( 复 合 大 孢子 叶 球 ) 中 每 一 种 鳞 作 为 一 个 独立 的 生殖 单 
位 ， 称 为 种 鳞 复 合体 (seed 一 scale complex) 。 但 这 一 概念 并 不 完整 ， 在 所 有 复合 大 孢子 
叶 球 中 ， 种 鳞 都 是 由 苞 鳞 叶腋 生出 的 ， 苞 鳞 与 种 鳞 的 形态 关系 极为 密切 ， 因 此 ， 大 孢子 
叶 球 上 每 一 独立 的 生殖 单位 应 由 苞 鲜 和 种 鳞 共 同 构成 ， 并 可 称 之 为 苞 鳞 一 种 鳞 复 合体 
(bract—scale and seed 一 scale complex). 

从 形态 发 生 和 演化 的 角度 考虑 ， 所 有 具 苞 鳞 一 种 鳞 复 合体 的 裸子 植物 应 当 是 同 源 
的 ， 并 构成 苞 鳞 一 种 鳞 复 合体 演化 线 (bract 一 scale and seed 一 scale complex evolutionary 
line, BS 一 line) 。 各 个 苞 鳞 -- 种 鳞 复 合体 相互 之 间 和 大 孢子 叶 球 的 轴 ， URE EB 
— 种 鲜 复 合体 上 的 各 个 组 成 成 分 ， 即 苞 鳞 和 苞 鳞 胺 部 的 次 级 轴 性 结构 (种 鳞 ) 均 可 发 生 
各 式 次 级 性 的 变异 ， 其 数目 、 形 状 、 质 地、 育 性 、 相对 位 置 以 及 合生 程度 等 等 均 有 多 种 
变异 式样 ， 并 可 能 在 一 定 程度 上 反映 各 个 类 群 的 演化 水 平 。 以 上 述 裸子 植物 生殖 器 官 
形态 演化 的 苞 匀 一 种 鲜 复合 体 理论 为 基础 ， 可 能 更 深入 地 认识 裸子 植物 的 系统 发 育 过 
程 ， 并 对 各 类 群 间 的 演化 关系 提出 更 合理 的 解释 ， 同时 也 可 认识 到 凡 具 苞 鳞 一 种 鳞 复 
合体 的 裸子 植物 较 之 无 该 复合 体 构造 的 苏铁 类 裸子 植物 ， 可 能 都 具 较 高 的 演化 水 平 ， 并 
有 着 起 源 方面 更 直接 的 共 祖 关 系 。 考察 裸子 植物 生殖 器 官 化 石 的 记录 ， 不 难 发 现 早期 
AGB - 种 鳞 复 合体 的 大 孢子 叶 球 是 松散 的 近 穗 状 结构 ， 主轴 上 不 育 苞 片 数目 相当 
多 ， 而 且 并 非 所 有 不 育 巷 片 腋 部 都 生 有 可 育 的 次 级 枝 性 结构 (Florin 1939; Wilde 1944; 
Zimmermann 1959; Miller 1977, p. 220, fig. 1; Taylor 1981, p. 429, fig. 17-3 A, G 
Meyen 1984, p. 77, fig. 25 A 一 G)， 这 种 松散 的 近 穗 状 大 孢子 叶 球 结构 具有 极 大 的 可 逆 
性 ， 既 可 向 主轴 强烈 发 育 和 压缩 变形 ， 其 上 苞 鳞 、 种 鳞 数 目 基本 上 均匀 地 一 一 对 应 ， 而 
且 多 数 胚珠 发 育成 具 翅 或 否 ， 但 绝 无 假 种 皮 的 典型 峻 球 果 方向 演化 ; 亦 可 向 主轴 不 其 发 
育 ， 其 上 仍 有 较 多 不 育 苞 片 存在 ， H- 种 鳞 复 合体 数目 退 减 至 一 至 几 个 ， 并 以 少数 
胚珠 发 育成 具 各 式 假 种 皮 或 其 它 与 保护 传播 等 机 制 有 关 的 一 或 少数 种 子 的 非典 型 球 果 方 
向 演化 。 从 保存 祖先 性 状 较 多 这 一 点 上 ， 后 者 显然 是 较 前 者 更 为 古老 和 原始 的 类 型 。 

从 系统 发 育 的 观点 分 析 ， 银杏 肉 性 生殖 器 官 的 基本 结构 应 归属 于 具 苞 鳞 一 种 鳞 复 合 
体 的 类 型 ， 也 即 银杏 短 枝 上 的 着 生 胚珠 结构 及 下 部 的 鳞片 共同 构成 银杏 大 孢子 叶 球 的 苞 
M- 种 鳞 复 合体 ， 并 相对 其 他 类 群 表现 出 更 多 的 古老 性 质 。 银 查 复 合 大 孢子 叶 球 的 主 
轴 即 为 一 个 可 育 短 枝 (fertile dwarf shoot) 的 轴 性 部 分 ， 不 育 苞 片 为 二 型 ， 除 鳞片 状 巷 片 
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外 ,其余 的 不 育 巷 片 仍 保持 着 营养 叶 的 基本 形态 ， 而 一 个 可 育 短 枝 整 体 即 为 银杏 的 一 个 
复合 大 孢子 叶 球 ， 并 相当 于 松柏 类 的 一 个 肉 球 果 。 形态 、 解 前、 发 育 和 崎 形 证 据 都 支 
持 银杏 叶 生 胚珠 的 性 质 ，Eames (1952) 在 裸子 植物 有 关 类 群 的 系统 发 育 研究 中 也 已 提出 
银杏 具 叶 生 胚 珠 的 性 质 。 银杏 结实 结构 长 柄 先端 的 二 叉 分 枝 ， 代 表 着 次 级 退化 轴 性 结 
构 中 仅 存 的 二 枚 可 育 大 孢子 叶 叶 柄 的 结构 ， 而 珠 领 则 可 能 是 由 叶 表 皮 或 珠 柄 发 育 出 的 一 
种 次 生性 构造 ( 假 种 皮 ) ， 从 银杏 胚珠 的 着 生 和 珠 领 次 级 发 育 的 情况 ， 以 及 在 银杏 中 经 党 
出 现 畸 形 叶 生 胚 珠 的 报道 中 (Fuji 1896; Seward and Gowan 1900， 马 丰 山 ， 李 建 秀 
1991), 都 可 见 到 着 生 胚 珠 的 叶 上 仍 有 类 做 珠 领 的 结构 。 基于 正常 着 生 胚 珠 结构 及 畸 
形 着 生 胚 珠 结构 中 都 有 多 胚珠 发 育成 种 子 的 事实 ， 可 以 认为 银杏 苞 鳞 - 种 鳞 复 合体 生 
胚珠 的 数目 ， 在 系统 发 育 中 是 逐步 减退 的 ， 这 种 减退 既 表 现 为 次 级 轴 上 可 育 大 孢子 叶 数 
目的 减少 ， 也 表现 在 每 个 大 孢子 叶 上 生 胚 珠 数目 的 减少 。 现存 银杏 的 苞 鳞 - 种 鳞 复 合 
体 中 一 般 仅 存 二 枚 形态 上 相当 于 次 级 枝 最 下 部 的 各 生 -- 个 胚珠 的 大 孢子 叶 ， 并 多 以 其 中 
的 一 枚 胚珠 发 育成 种 子 。 结实 结构 下 部 长 柄 的 形态 学 本 质 较为 复杂 ， 该 结构 具有 近 叶 
柄 的 外 部 形态 和 近 轴 性 的 内 部 维 管束 构造 ， 由 于 贯穿 该 结构 的 表面 和 内 部 的 维 管束 都 没 
有 任何 叶 性 附属 物 或 次 级 分 枝 的 迹象 ， 该 结构 可 能 主要 为 银杏 适应 种 子 发 育 和 传播 的 次 
生性 伸 长 结构 ， 而 并 非 变态 的 次 级 枝 本 身 ， 次 级 枝 的 残余 部 分 可 能 仅 在 该 长 柄 的 上 部 保 
留 极 少 或 完全 消失 。 BERAR- 种 鳞 复 合体 中 的 次 级 枝 性 结构 ， 在 某 些 返 祖 性 畸形 
中 ， 可 表现 得 十 分 明显 ， 可 见 到 这 个 次 级 枝 上 出 现 具 多 枚 胚珠 的 大 孢子 叶 及 芽 的 结构 
(Fujii 1896; refer to Zimmermann 1959, p. 403, Abb. 227E)( 见 图 1: 2, 5). 上 述 事实 
进一步 说 明了 巷 鳞 一 种 鳞 复 合体 理论 的 合理 性 。 银杏 的 复合 大 孢子 叶 球 的 主轴 ， 即 为 
TAARKA SHEREN- 种 鳞 复 合体 结构 的 裸子 植物 相 比 ， 也 保留 着 更 多 的 原 
始 性 质 ， 更 接近 或 者 与 营养 枝 并 无 区 别 ， 特 别 是 银杏 肉 株 的 可 育 短 枝 (复合 大 孢子 叶 
球 ) 仍 具有 重新 恢复 生长 成 长 枝 的 能 力 (图 :1) ， 可 能 在 一 定 程度 上 反映 了 古 裸子 植物 生 
殖 器 官 与 营养 器 官 的 同 源 性 质 。 

综 上 所 述 ,. 银杏 肉 性 生殖 器 官 的 大 多 数 性 状 具有 极为 原始 的 性 质 ， 但 在 长 期 的 适应 
演化 中 ， 银 杏 也 发 育 出 一 些 特 化 性 状 ， 如 苞 鳞 - 种 鳞 复 合体 内 的 次 生性 伸 长 结构 ， 种 
皮 外 层 肉质 化 ， 特 化 的 小 孢子 叶 及 小 孢子 叶 球 ， 以 及 植株 有 长 短 枝 及 落叶 习性 等 等 。 
正确 理解 银杏 可 育 短 枝 的 形态 本 质 和 演化 ， 有 可 能 更 进一步 深入 理解 这 一 独特 类 群 在 裸 
子 植物 中 的 演化 关系 和 分 类 位 置 ， 同 时 也 有 助 于 更 好 地 理解 裸子 植物 的 系统 发 育 。 


三 、 银 杏 系统 位 置 的 讨论 


由 于 银杏 峻 性 生殖 器 官 形态 本 质 长 期 以 来 的 模糊 不 清 ， 致 使 该 类 和 群 的 系统 位 置 很 不 
稳定 。 欧洲 植物 学 家 Kaempfer 于 1690 年 首先 观察 描述 了 栽培 于 日 本 的 银杏 ， 并 提出 
Ginkgo A. HA 1771 年 采用 这 一 名 称 ， 并 根据 叶片 形态 ， 使 用 bilola 作为 种 加 词 。 
早期 的 分 类 学 家 主要 根据 银杏 种 子 表现 出 的 某 些 相似 性 状 ， 将 其 妇 人 裸子 植物 的 红豆 杉 
类 中 (Taxads) (Eichler 1889; refer to Seward and Gowan 1900; Worsdell 1900; Coulter 
and Chamberlain 1917). 自 日 本 学 者 Hirase (1896) AMATE ERANA BE 
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与 苏铁 类 相似 的 原始 性 状 后 ， 引 起 了 其 系统 位 置 的 极 大 变动 ， 许 多 作者 (Pilger 1926; 
Wettstein 1935; Johansen 1951; Greguss 1955; Zimmermann 1959; Bierhorst 1973; 浅 间 
— 1975; 郑 万 钧 、 傅 立国 1978; Vasishta 1983; Meyen 1984, 1987; Gifford and Foster 
1988; Page 1990) 等 都 把 银杏 独立 为 纲 的 分 类 等 级 。 有 些 学 者 根据 银杏 雄性 生殖 细胞 
有 修 毛 ， 以 及 其 它 一 些 主要 有 关 生殖 方面 的 性 状 与 苏铁 类 的 相似 ， 认 为 这 两 个 类 群 的 关 
系 可 能 更 密切 ， 其 至 归 为 同一 的 亚 门 或 纲 ， 或 其 他 类 似 的 分 类 单位 中 ， 或 至 少 把 银杏 排 
除 在 球 果 类 (conifers) 以 外 (Mclean and Ivimey —Cook 1956; Keng 1975; 浅 间 一 男 1975; 
Thomas and Spicer 1987; 郑 万 钩 、 傅 立国 1978) 。 考虑 到 银杏 具 长 短 枝 的 形态 、 木 材 
为 密 木 型 的 解剖 结构 、 以 及 落叶 习性 等 性 状 ， 也 有 许多 学 者 认为 银杏 与 具 苞 钱 -种 鳞 
复合 体 的 裸子 植物 ( 球 果 类 Conifers) 更 接近 (Chamberlain 1935; Takhtajan 1956; 
Zimmermann 1959; Taylor 1981; Von Denffer et al. 1983; Vasishta 1983; Page 1990). 
亦 有 学 者 认为 银 奉 可 能 直接 来 源 于 古老 的 种 子 芯 ， 而 与 目前 已 知 的 类 群 没有 多 少 联系 
(Meyen 1984, p.44, 1987; refer to Beck 1985). 

ET LE LA - 种 鳞 复 合体 这 一 重要 性 状 的 认识 
我 们 认为 这 一 类 群 可 能 应 当归 隶 于 具 苞 鳞 一 种 鳞 复 合体 (广义 球 果 类 ) 类 群 的 演化 线 
上 。 Chamberlain (1935) 基于 形态 相似 性 把 裸子 植物 分 为 苏铁 类 和 球 果 类 两 大 分 支 。 
H- 种 鳞 复 合体 理论 显然 支持 这 种 划分 。 这 个 理论 的 提出 ， 对 于 理解 这 两 条 演化 主 
线 以 及 对 某 些 裸子 植物 类 群 的 演化 关系 进行 理论 阐述 ， 也 可 能 具有 重要 意义 。 更 重要 
的 是 ， 这 个 理论 也 可 能 有 助 于 我 们 确定 裸子 植物 峻 性 生殖 器 官 的 形态 演化 标准 。 A 
的 敬 鳞 一 种 鲜 复 合体 和 大 孢子 叶 球 所 表现 出 的 原始 性 质 表明 这 一 类 群 可 能 是 裸子 植物 
古老 祖先 的 子 遗 类 群 ， 其 演化 历史 可 能 可 以 上 测 到 与 古 裸子 植物 科 达 类 (cordaites) 相近 
的 地 质 时 期 。 从 银杏 的 形态 解剖 、 叶 脉 序 式样 及 复合 大 孢子 叶 球 等 性 状 的 比较 研究 
中 ， 可 以 考虑 这 一 类 群 可 能 与 裸子 植物 中 现存 的 竹 柏 科 Nageiaceae, 麻黄 科 Ephedraceae, 
百 岁 兰 科 Welwitschiaceae 以 及 南洋 杉 科 Araucariaceae 等 科 裸子 植物 具有 较 密切 的 关系 
(ik 1992). 


四 , 结 论 


1 银杏 肉 株 一 个 可 育 短 梳 整 体 在 形态 上 可 能 相当 于 松柏 类 的 一 个 瞧 球 果 ( 大 孢子 叶 
球 )， 可 育 短 校 上 正常 叶 与 鳞 状 叶 同 为 复合 大 孢子 叶 球 上 的 不 育 巷 片 ， 在 形态 上 与 不 育 
的 营养 枝 几 乎 没有 差异 ， 因 此 这 种 雄 球 果 可 能 代表 了 裸子 植物 复合 大 孢子 叶 球 中 极 原始 
的 类 型 。 

2， 银 考 可 育 短 枝 上 的 鳞 状 叶 及 其 叶腋 的 着 生 胚珠 构造 ， 组 成 了 银杏 大 孢子 叶 球 上 
R- 种 鳞 复合 体 结构 。 由 于 银杏 的 苞 鳞 一 种 鳞 复合 体 结构 较 之 其 他 类 群 更 多 保留 
了 轴 的 性 质 ， 并 经 常 出 现 返 祖 性 贿 形变 异 ， 因 此 可 称 之 为 前 苞 鳞 一 种 鲍 复 合体 。 前 种 
鱼 复 合体 中 的 长 柄 可 能 是 次 级 轴 的 次 生性 伸 长 部 分 ， 柄 先端 二 分 又 的 着 生 胚珠 结构 可 能 
代表 着 次 级 轴 上 仅 存 的 二 枚 退化 的 大 孢子 叶 的 柄 。 

3， 根 据 Florin 提出 的 “种 鳞 复 合体 ”概念 ， 按 裸子 植物 雌性 生殖 器 官 形态 变异 的 
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基本 式样 ， 提 出 解释 其 演化 的 “ 苞 儿 一 种 鳞 复 合体 理论 ”， 即 由 可 育 枝 条 变态 而 形成 的 
现代 裸子 植物 峻 性 生殖 器 官 ( 大 孢子 叶 球 ) 可 能 有 两 种 基本 式样 : 一 种 为 以 苏铁 类 植物 
为 代表 的 式样 ， 主 轴 上 直接 着 生生 胚珠 的 大 孢子 叶 和 不 育 叶 ( 苞 片 ) 的 单 系 大 孢子 叶 
球 ; 另 一 种 为 其 它 裸子 植物 所 具有 的 复 系 大 孢子 叶 球 ， 每 一 生殖 单位 是 以 主轴 上 不 育 叶 
性 苞 片 ( 苞 鳞 ) 和 其 腋 部 发 出 的 可 育 枝 性 结构 (种 鳞 ) 共同 组 成 的 苞 鲜 - 种 鳞 复 合体 结 
构 。 苞 鳞 一 种 鳞 复 合体 的 各 个 组 成 部 分 ， 包 括 苞 鳞 、 次 级 轴 和 次 级 轴 上 的 可 育 叶 性 成 分 均 可 
发 生 数目 、 形 状 、 质 地 、 融 合 以 及 其 他 方面 的 各 种 独立 或 相关 变异 ， 由 此 可 能 形成 裸子 
植物 中 复合 大 孢子 叶 球 的 各 种 变异 式样 。 

4. 在 裸子 植物 肉 性 生殖 器 官 演化 中 ， 苞 鳞 一 种 鳞 复 合体 这 种 特殊 形态 结构 的 出 现 
可 能 标志 着 形态 演化 水 平 的 飞跃 ， 并 为 Chamberlain 提出 裸子 植物 两 条 演化 线 的 观点 提 
供 了 理论 依据 。 可 以 认为 现存 裸子 植物 可 能 都 是 裸子 植物 早期 分 化 为 两 条 演化 主线 上 
的 代表 ， 以 Cycas 为 代表 的 类 群 所 具有 的 单 系 大 孢子 叶 球 是 一 种 不 存在 苞 鳞 — 种 鳞 复 合 
体 ， 即 没有 任何 次 级 分 枝 的 单 系 可 育 变态 枝条 结构 ， 构 成 了 裸子 植物 系统 发 育 中 的 一 条 
苏铁 演化 线 ( Cycas evolutionary line), 这 条 演化 线 现 仅 存 Cycadaceae 一 个 科 。 其 余 的 
裸子 植物 ， 都 具有 复合 大 孢子 叶 球 ， 即 为 复 系 可 育 变 态 枝条 结构 ， 均 有 苞 鳞 - 种 鳞 复 
合体 这 种 特殊 的 形态 结构 出 现 ， 并 构成 了 苞 鳞 - 种 鳞 复 合体 演化 线 (Bract 一 scale and 
seed —scale complex evolutionary line). 

5， 基 于 相似 的 营养 和 生殖 器 官 形态 ， 银 杏 可 能 与 松柏 类 的 先驱 科 达 类 ( Cordaites) 
有 一 定 的 关系 ， 并 可 能 与 现存 的 竹 柏 科 Nageiaceae， 麻 黄 科 Ephedraceae， 百 岁 兰 科 
Welwitshiaceae 以 及 南洋 杉 科 Araucariaceae 等 裸子 植物 具有 较 密 切 的 关系 。 
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